
第 14 卷第 4 期 细 胞生物 学杂志 14~ 

…
时
…

…
叫
何
一

…
川昕一

日
…

豆科根瘤非侵染细胞的形态结构研究

韩善华- i奋元翔 **

(兰州大学生物系 73 0000) 

豆科根瘤在生物固氮中占有特殊地位， 其

结构精细 、 复杂 ， 是固氮细胞生物学研究的重

要材料。虽然不同的豆科根瘤在形态结构方面

并不完全相同，但基本结构颇为类似，都由几

种不同组织组成。最外面是根瘤皮层，其中绝

大多数是未特化的薄壁细胞， 但也有少数特化

了的细胞，如厚壁细胞和由根瘤皮层包围起来

的维管束。皮层细胞内侧是一个体和、很大、染

色较深的中心区域( cen tral region ) 。

在绝大多数豆科根瘤中，中心区域中的侵

染组织(infected tissue )都由两种明显不同的细

胞组成， 一种是侵染细胞 ( infected cell) ，即被

细菌侵染了的寄主细胞， 另一种是非侵染细胞

(uninfected cell) ，即 未 被细菌侵染的寄主细

胞，也称间质细胞(interstitial cell ) [1，町 ， 但以

非侵染细胞一词使用更为普遍， 间质细胞的叫

法现在已很少见到。

过去，一般认为共生固氮只在侵染细胞中

进行， 非侵染细胞在根瘤中仅起了一种无足轻

重的支持作用。因此，以前在研究根瘤时， 总

以侵染细胞为怯心，更确切地‘讲， 一般只研究

侵染细胞，对非侵染细胞很少提及， 或者是一

带而过。 最近越来越多的事实表明，非侵染细

胞并非与根瘤固氮无缘。 相反，它不仅参与了

固氮， 而且还在其中起了侵染细胞无法取代的
重要作用什8] ， 至少在大豆、 蚕豆和虹豆根瘤

中是如此[ 7-9] 。

由于这一重要发现， 学者们不得不对一向
被轻视的非侵染细胞刮目相看。为此对近年来

非侵染细胞的起源、分布规律和形态结构特征

等的研究概况作一介绍。而有关非侵染细胞的

功能在此不作介绍， 将另文综述。

一、非僵染细胞的起源

当根瘤菌进入相应的豆科植物的根部， 形

成侵入线并向前推进时， 侵入线前方的皮层细

胞由于受到剌激而开始细胞质增多、 核变大和

液j包体积减小。进而一些细胞出现分裂，形成

分生组织， 于是根瘤原基开始形成[10]。这些来

自根部皮层细胞的根瘤分生细胞与一般植物分

生细胞的结构基本一样， 体积小、近乎圆形、

细胞质丰富、 没有中央大液炮，但小液j包很

多， 核大且核仁明显[2 ] 。

过去认为， 在根瘤发育早期，即当侵入线

进入分生细胞， 但又很少有细菌释放出来时，

根瘤中心区域中的细胞在超微结构方面与分生

细胞之间没有明显差异[2]。但最近 Selker [l l]发

现， 根瘤分生细胞在刚刚接种根瘤菌一周的早

期根瘤中就已开始分化， 其主要特征是少数细

胞液由化程度显著增高。 她认为，这种现象的

产生可能与某些细胞将来不被细菌侵染有关。

Truchet [l 2 ]还发现， 尽管中心区域中的非侵染

细胞颇为相似，但它们的 DNA水平并不相同。

一种是 2 C ， 另一种是 4 C。因此他推测，这

些细胞能否被细菌侵 染可能与多倍体的产生

有某种联系。 更为有趣的是侵入线前进的路线

似乎不是随机 的， 如 Newcomb[1 3 ]在研究中观
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察到，侵入线前进有一定的选择性或方向性。

综上所述， 我们不难者出在早期根瘤中 ， 虽然

分生细胞之间在显微水平， 乃至亚显微水平上

没有差别， 或者差 别不大， 但在更细的水平

(如分子水平)上可能已出现某些重大差异。这

些差异或许对侵入线起了一种导航作用，使侵

入线沿着它们指引的方向前进，在前进中释放

出细菌并侵染所在细胞， 而那些不与侵入线接

触的细胞自然也就不被细菌侵染。于是，根瘤

分生组织中的细胞便一分为二，一些细胞被细

菌侵染变为侵染细胞，另一些细胞不被细菌侵

染则发育为非侵染细胞。

就目前而论，虽然对少数分生细胞不被细

菌侵染提出了种种推测，但对其内在机理迄今

还不十分清楚。不过可以肯定， 这是一个复杂

的问题，绝非像过去认为那样，分生细胞能不

能被细菌侵染只是一个机会问题。

二、非侵染细胞在根瘤中的分布

非侵染细胞在根瘤中的分布I植根瘤种类不

同而异， 即使在同一根瘤中也常因其发育程度

和部位不同而有一定的差异。

在柱形根瘤(如茵蓓根瘤 )中 ， 侵染组织位

于分生组织之后呈带状。 由于该侵染组织没有

明显的中心， 因此非侵染细胞的分布没有一定

的规律， 只是相互随 机混 在一起【 14 ] 。球形根

瘤(如大豆根瘤)则与此不同，侵染组织位于根

瘤中央，非侵染细胞不是随机地与侵染细胞相

互混合， 而是常常呈辐射状排列，镶嵌在侵染

组织之中 [15] 。

大豆根瘤与其他根瘤一样， 非侵染细胞很

少。 统计表明，它平均只有侵染组织中细胞总

数的 25%左右 [1]。但在不 同的报道中也不完

全相同，如 有 人报道【 18]，在无氮条件下培养

的大豆根瘤侵染组织中 ， 若按体积计算， 侵染

细胞占 78 % ， 非侵染 细胞只有 21 % ， 其余 1 %

为胞间隙。若按单位体积内的细胞数计算， 前

者为 62% ， 后者为 38%。 在有 氮培养时， 情

况就大不相同， 此时的非侵染细胞所占体积显

,_ 

著增加， 由原来的 21 %上升到 31%。但单位

体积的细胞数却大大 减少， 由原来的 38%下

降到 32 % 。

Newcomb[l 3]进一步指出， 非侵染细胞在

侵染组织中所占百分比还与根瘤的种类古关，

其中以无效根瘤中非侵染细胞所占比例最大。

不仅如此， 有人报道[17 ， 1町，它 还与细茵茵株

和生长温度有着密切联系。资料表明，非侵染

细胞在侵染组织中所占百分比交化很大， 变化

范围通常在 9 % ~J 50 %之间[ 16] 。

Selker [ll ]在研究大豆 根瘤中非侵染细胞的

立体结构时发现，虽然非侵染细胞是分散存在

于侵染细胞之间，但它们并不是完全分离的。

它们常常相互连在一起，形成一个个的平面

(planes )和一条条的 线(lincs)。平面和线的一

端开口于侵染组织表面， 直接与根瘤内皮层细

胞相接， 另一端则汇聚于根瘤中心区域的中

央， 呈辐射状分布。 在根瘤横切片中，这些平

面和线一般较窄， 也很不明显。然而在纵切片

中却截然不同，不仅中心区域的中央部分有大

量的非侵染细胞聚集，而且由此通向四周的由

非侵染细胞组成的平面和线也较宽较粗， 其中

以通向根瘤基部和端部的面和线为最宽最粗。

所以如此，很可 能 与非侵染细胞的功能有

关[1 1 ]。由于根瘤各部分功能或功能大小并非

完全一样，故非侵染细胞在根瘤不同部分的含

量和分布方式也存在着一定的差异。

三、 非慢染细胞的影态结构特征

Tu [l J在研究大豆根瘤时发现，非侵染细胞

与侵染细胞的体积截然不同，前者一般只有后

者的 1/ 3 至 1/40 Hostak 等 [19]在研究 茵宿根

瘤时 也看到同样现象， 不过非侵染细胞一般不

是侵染细胞的 1/3 至 1 /4 ， 而是 1/ 2 至 1/ 2.5。

同时还发现，非侵染细胞的大小并不是也定不

变的，它们常因发育程度不同而异。在侵染组

织前端， 细胞体积较小， 然后逐渐增加， 直到

侵染组织中部方才停止。但从侵染组织中部到

后部基本维持不变。在后部的非侵染细胞出现
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衰老后，它的体积又开始变大。不过这种变太

可能不是细胞正常生长的结果，而是由于细胞

局部解体，导致水肿所致( 20J。非侵染细胞不

管它属于哪种根瘤， 在发育中有何变化，与同

种根瘤中发育程度相同的侵染细胞相比，它的

体积总是小得多， 无一例外。

以前认为，大豆根瘤中的非侵染细胞都是

等径的。但是最近的研究表明，这种观点未必

完全正确， 至少不够全面。在豆科根瘤中 ， 除

了近乎等径的非侵染细胞外，还有许多的非侵

染细胞是细长的， 这些细胞一般存在于由它们

组成的辐射面和线上。在辐射面上，细胞的长

轴通常与根瘤的纵轴一致。在辐射线上， 细胞

的长轴总与线的长轴相吻合 (11 J。对于非侵染

细胞变长的机理有各种不同的解释，但多数学

者认为，这不仅与细胞功能有关， 而且也可能

与细胞中含有较高的生长素浓度有着密切的联
系 (21-叫。

豆科根瘤中的非侵染细胞虽在不同根瘤中

其形状、 大小各不相同，但对典型的非侵染细

胞而言，在结构方面却有许多共同之处。首先

是它们不合细菌， 其次是它们都有一个中央大

液电，液j包周围有一层不厚的细胞质， 细胞质

中除有一个具有显著核仁的大核外，质体尤为

显目。它体积大、 数量多 、 含有大而圆的淀粉

粒。淀粉拉可以是一个， 也可以是多个， 并常

常相互聚集在一起。这些淀粉粒与侵染细胞中

质体的淀粉粒不同，比较稳定， 在根瘤发育中

几乎没有什么大的变化。不仅如此， 质体的形

状也多种多样，有梭形的，也有变形虫形的，

一般都不紧靠细胞壁。质体的形状既与根瘤品

种有关， 又与非侵染细胞发育有一定的联系。

线粒体不多，体积较小， 峭也不丰富。高尔基

体数量更少， 分泌泡偶而可见。但非侵染细胞

中的内质网很多， 而且经常膨大形成较大的槽

库，故常呈管状。这种现象在大豆根瘤中尤为

明显。非侵染细胞中也有许多自由核糖体和多

聚核糖体，但与附近的侵染细胞相比， 它明显

较少tz ， l a ，"-"1.

Webb 等 (27J在研究虹豆根瘤时发现，非侵

染细胞另一显著特点是它含有大茸的过氧化物

酶体或微体(peroxisome or microbody)。这种

结构的电子密度较高， 但很不均匀，基质中有

一些大小不同的颗粒状物质。虽然大豆根瘤非

侵染细胞中也有类似结楠，但它与此不同，基

质没有颗粒状物质，只有呈片的晶状结构。非

侵染细胞中过氧化物酶体的分布多存在于靠近

侵染细胞附近的部位。有时在侵染细胞中也可

观察到过氧化物酶体，但数量很少，体积很小，

而且基质的电子密度也很低。 最近已经证明，

过氧化物酶体的功能 主要与服化物的产生有
关( 2 J 。

非侵染细胞的第三大特点是它的细胞壁-。

在非侵染细胞壁上，胞间连丝非常丰富， 其频

率与相邻细胞的种类有关。观察表明，当非侵

染细胞与非侵染细胞相邻时， 它们之间的细胞

壁上有大量的胞间连丝出现， 其频率高达0 .46

μm 1 。 若非侵染细胞不是与非侵染细胞相邻，

而是靠近侵染细胞，它们之间的细胞壁虽也有

胞间连丝存在， 但数量显著减少， 其频率只有

0.2 8 μm- 1。不仅如此， 非侵 染细胞壁上胞间

连丝出现的频率还与非侵染细胞壁的形状有着

紧密的联系。当 二I~侵染细胞不是圆形而呈细长

形时，这种现象更为明显。此时胞间连丝常常

大量地位于非侵染细胞的端壁上，相反，它的

侧壁上却为数甚少(11J 。 这种现象的产生无疑

有利于非侵染细胞之间形成畅通无阻的通道，

增强中心组织和皮层细胞之间的联系，促进侵

染细胞与非侵染细胞间固氮产物的转移。

非侵染细胞壁上常有许多纹孔(pi t field ) , 

有趣的是这些纹孔的分布也与相邻细胞种类有

关。观察表明 ， 它们通常只出现在非侵染细胞

与非侵染细胞之间的壁上和非侵染细胞与侵染

细胞之间的壁上， 在侵染细胞与侵染细胞之间

的壁上却十分少见( 11J 。

如前所述， 在豆科根瘤中， 许多非侵染细

胞呈细长形，它与相邻细胞间壁的长短也与细

胞种类有关。 当非侵染细胞与非侵染细胞相互
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贴在一起时7 它们之间远按壁较短? 平均只有
9 1 9 μm。若是非侵染细胞与侵染细胞在一起，

它们之间相连接的壁则较长， 通长是 1135μm

左右。然而，侵染细胞与侵染细胞靠在一块

时 ， 它们之间相连接的壁就变得很短，平均只

有 637 μm[ llJ。据认为 ，两个细胞之间的相连壁

的长短可能与细胞之 间的联系有关。 由此可

见，非侵染细胞与侵染细胞不同 ， 有其自己的

形态结构特征，而这些特征的存在则是实现其

功能的保证b

摘要

非侵染细胞是豆科根瘤中一种非常重要的

细胞，它不仅参与了根瘤共生固氮，而且还在

其中起了极为重要的作用 ， 这些作用的发挥与

其具有与此相适应的形态结构和分布有关。非

侵染细胞体积小、数量少， 分散于侵染细胞之

间。 在大豆根瘤中，它们彼此相连接， 形成一

条条的线和…个个的面， 由根瘤中心向四周辐

射， 直至与皮层细胞相接， 其作用可能与根瘤

中心组织和皮层细胞之间的物质运输， 特别是

固氮产物的输出密切有关。非侵染细胞与侵染

细胞之间的主要差异在于它不含细菌， 中央有

一个大液炮，细胞质中含有大量的过氧化物酶

体和许多膨大的管状内质网， 而且细胞壁上还

有丰富的胞间连丝和纹孔，但主要存在于非侵

染细胞与非侵染细胞之间的连接壁上。
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